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摘要 : 植物 被 昆虫 取 食 后 可 产生 直接 防御 或 司 接 防御 。 直 接 防御 通过 增加 有 毒 的 次 生 代 人 谢 产 物 或 防御 重 日 对 昆虫 生理 代谢 
产生 不 利 的 影响 ,但 对 植物 的 消耗 较 大 。 则 接 防 御 通 过 松 放 挥发 性 化 合 物 吸引 天 策 昆 虫 ,并 以 此 控制 植 食性 昆虫 。 特 寞 性 的 
昆虫 激发 子 (insect specific elicitors) 能 够 谤 导 挥 发 性 化 合 物 的 释放 。 多 种 信号 途径 参与 昆虫 取 食 诱导 的 植物 防御 反应 ,它们 之 
间 的 相互 作用 协同 或 拉 抗 。 了 解 昆虫 取 食 诱导 的 植物 防御 反应 , 对 于 害虫 综合 治理 策略 的 完善 具有 重要 的 意义 。 
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Plant defense responses induced by insect herbivory 

QIN Qiu-Ju, GAO Xi-Wu* 《Department of Entomology, China Agricultural University» Beijing 100094; China? 
Abstract: Plants respond to insect herbivory with a myriad of inducible responses: broadly categorized as direct defenses 
and indirect defenses. Herbivore-induced plant direct defenses include the production of toxic metabolites and proteins. 
Direct defenses can negatively affect a herbivore’ s physiology: but exact large resource demands on plant metabolism. 
Plants can also defend themselves against herbivores indirectly by emitting specific blends of volatiles that attract 
carnivorous natural enemies. Herbivore-induced plant volatiles can be triggered by some insect specific elicitors. Multiple 
signaling transduction pathways are involved in plant defense responses to insect herbivores» and they can interact with 


each other: either synergistically or antagonistically. Understanding herbivore-induced plant responses can provide 


important information for the complement of integrated pest management tactics. 
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TH T TE AE OSEE POM Ee ECRIRE I ERI f Be T 
多 种 防御 机 制 ,一 般 分 为 组 成 型 防御 机 制 
Cconstitutive defenses) 和 诱导 型 防御 机 制 Cinduced 
defenses)。 前 者 指 植物 中 原本 就 存在 的 .阻碍 昆虫 
取 食 或 病原 菌 侵 染 的 物理 和 化 学 因子 ;后 者 是 由 屁 
忠和 病原 菌 诱导 产生 的 (Mauricio et al.» 1997). v5 
导 防 御 机 制 在 植物 自我 保护 中 发 挥 着 重要 作用 
(Maleck and Dietrid, 1999)。 包 括 : 增加 有 毒物 质 含 
量 ;产生 局 部 过 敏 反 应 或 系统 获得 抗 性 (Csystematic 
acquired resistance); 产生 有 毒化 合 物 和 防御 后 白 , 延 
绥 昆 虫 发 育 速度 ; 以 及 释放 挥发 性 化 合 物 来 吸引 捕 
食性 和 寄生 性 天 政 等 作用 。 关 于 植物 对 病原 菌 防御 
反应 在 细胞 水 平 的 研究 已 取得 了 许多 进展 (Baker et 
al. ,1997), 而 对 植物 是 如 何 识别 昆虫 取 食 机 制 的 了 
解 还 非常 有 限 ， 第 1 个 昆虫 特异 性 的 激发 子 EE 





ARAB SP volicitin 直到 1997 年 才 得 到 详细 描 
Xh. 将 甜菜 夜 蛾 Spodoptera exigua. 幼虫 口腔 分 泌 物 
中 的 活性 成 分 N-17- 产 基 亚麻 酰基 -L- 谷 氯 酰氯 涂抹 
于 玉米 伤口 部 位 , 能 够 增加 挥发 性 有 机 化 合 物 的 释 
WLC Albom et al.» 1997), 这 些 释 放 的 物质 具有 吸引 
天 收 的 作用 。 表 明 植 物 能 够 招引 三 级 营养 关系 中 的 
天 琶 来 消 火 害 上 忠 ,达到 目 我 保护 的 目的 ,这 一 点 与 抵 
抗 病 原 菌 不 同 。 

近年 来 ,植物 诱导 抗 性 的 研究 报道 较 多 , 尤其 是 
昆虫 取 食 诱导 的 植物 间接 防御 , 已 经 成 为 新 的 研究 
热点 。 昆 虫 与 植物 相互 关系 的 研究 在 生态 学 .害虫 
综合 治理 研究 中 的 地 位 越 来 越 受 到 人 们 的 重视 。 关 
于 植物 诱导 抗 虫 性 的 基本 特征 、 理 化 机 制 和 对 昆虫 
及 其 天 收 的 影响 ,松树 诱导 抗 虫 性 机 制 ,外 源 来 莉 酸 
类 物质 诱导 的 植物 抗 是 性 及 作用 机 理 , 昆虫 诱导 的 
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TH 5 AIAN RHA eA CU. — EET 
究 SR CAE KAR CRUS ZR E. 1997. 2001: KRE, 
2003; IIN FF, 2003; ELEF, 20040. AME 
要 从 植物 生物 化 学 角度 ,对 昆虫 取 食 诱导 的 植物 次 
生 代 谢 及 其 相关 信号 途径 进行 综述 。 


1 植物 直接 防御 反应 


直接 防御 反应 分 为 3 类 :(1) 产 生 有 毒 的 次 生化 
er COB ak. RO EB eos e R RAA Jr 
Bl; C207 ^E jj (i9) 2 ACO 8 EESTI aS 2 hA 
等 ) 降 低 昆 虫 对 食物 的 消化 能 力 : (3 CE ELE RIT 
蕉 状况 使 屁 忠 不 能 获得 足够 的 营养 。 忠 害 诱导 的 植 
物 直 接 防 御 反 应 最 典型 的 例子 就 是 炙 茄 \ 马 铃 茵 、 大 
GSM BSS Sa. ee RTE RRS ARM 
wall Ff ARTA al Ee ER EI A38 PAD 2 238 EE A HE. 从 
而 减少 昆虫 的 进一步 取 食 CFarmer and Ryan, 1992), 
烟草 等 植物 叶片 受 机 械 伤 害 或 昆虫 取 食 后 诱导 叶片 
和 根部 烟 破 的 合成 (Baldwin et al.» 1997). #RaB ATE 
碱 运输 到 叶片 和 繁殖 器 官 ,可 阻止 昆虫 的 进一步 取 
食 。 
1.1 产生 防御 各 和 白 或 防御 酶 活性 升 高 

植物 产生 的 防御 和 集 白 包括 和 集 白 酶 拖 制 剂 .氧化 
梅 系 、 欠 丙烷 类 代谢 途径 酶 糖 结 合并 白 和 病程 相关 
5 H Cpathogenesis-related protein). TEA AP. GB 
EN Sp BUR ARSE C prosystemin WA. P^ ^E 18 个 
氨基 酸 的 系统 素 (systemin)。 系 统 素 由 木质 部 传导 
至 叶 端 引起 磷脂 的 羟基 化 ,进而 引起 亚 帮 酸 的 释放 。 
亚 用 酸 经 过 十 八 烧 代谢 途径 , 迅速 生成 信号 物质 科 
Fil 2 C jasmonic acid)» 来 和 莉 酸 激活 编码 重 白 酶 换 制 剂 
A Pp ES AA. RES Ser ts 
A REMI GRUT RR RA ZA 80.22 CO’ Donnell et 
al..19960. TEW ERRA Ja E R Et R A Hl 
Mei T REKRY., R H R RIE FRIK F EE m 
s] 152 88 A BET AIII E DT ARIA, 8 E E ER BE T GP] 
快速 增加 (Koiwa et al.» 1997). FEARR Spodoptera 
litura. 可 诱导 水 稻 脂 氧 合 酶 基因 和 内 二 和 炳 氧 化 物 合 
成 酶 基因 (徐涛 等 ,2003); RE BE US S Hn te He A 
RATE TE, SRA EMT BES ER Helicoverpa armigera 的 
抗 性 CKranthi et al.» 2003). RIEBE & Helicoverpa 
zea 能 够 诱导 大 豆 脂 氧 合 酶 以 及 脂 质 过 氧化 物 酶 活 
性 的 增加 (Felton et al.» 1994). RAEE 5 Er UG 
ES EK Gr TE FH BE LH, 0, , 为 植物 合成 代谢 提供 活性 
FC Liu et al.» 1993). IF BER BHA Ja feg) E Cu 


的 大 量 释放 , 30S F A Ys ES SUA ES A Ic ER BRL 
WARE eo. NIU dien. 
id 2f ALGER TUR XR IKE — —À P] 93, B A A 
E TETTE ECKE PPL t BS ARTI SCR RE ERES 06 
性 以 及 水 杨 酸 的 含量 均 高 于 敏感 品种 CChaman et 
al.，2003)。 虑 害 还 能 诱导 植物 体内 催化 酚 类 物质 
氧化 的 多 了 酚 氧 化 酶 ,多 了 酚 氧 化 酶 在 腺 体 香 毛 艇 中 与 
适当 的 酚 类 底 物 结合 后 产生 类 似 “超级 黏着 (super 
Jue)” 作 用 的 物质 , 借以 捕获 体型 微小 的 昆虫 
CConstabel et cl . ,1996; Stout et al.» 19982; Z RAM 
酶 在 叶肉 细胞 中 能 共 价 修 饰 Cecovalently modify) E E 
FTH SR Él (dietary proteins) 并 与 之 交 连 ,降低 昆虫 
ass ARK AR RED. TER AP. HF MIRA A 
系统 素 可 诱导 多 了 酚 氧 化 酶 基因 家 族 高 度 特异 性 表达 
CConstabel et al.» 1996), 其 中 的 多 酚 氧 化 酶 F 基因 
可 被 乙烯 、 秒 莉 酸 和 水 杨 酸 激活 CThipyapong and 
Steffens, 1997). #1 为 昆虫 取 食 诱导 植物 产生 的 防 
fH BS ELRUBS . 
1.2 产生 有 毒 的 次 生 代谢 物 

昆虫 取 食 或 机 械 损 伤 还 可 诱导 植物 产生 了 酚 类 化 
合 物 、 咎 类 化 合 物 和 烟 碱 等 3 类 次 生化 合 物 。 野 生 
型 欧洲 防风 草 Cparsnip) 受 害 后 ， RERAMA 
豆 苞 醚 浓度 大 大 增加 (Zangerl et al.» 1997). IRI 
理 豆 素 类 化 合 物 能 被 昆虫 细胞 色素 PASO 降解 , 而 网 
TEFA REA ERM R, EA ES AY 
增 效 剂 (Berenbaum and Zangerl. 19932. IRER & 
hi tte Be 95 Us SH RAO. RERE 
WS SHB TETRA RMR ACG. E B RR 
P* | AUR R2 81 28 30. M mS s dg Ae dn SB 
性 。 表 2 为 昆虫 取 食 诱导 的 非 挥发 性 植物 次 生物 。 
1.3 植物 直接 防御 的 局 限 性 

植物 在 遭受 胁迫 与 激活 防御 反应 之 间 存 在 一 定 
时 间 上 的 间隔 。 通 常 在 数 小 时 甚至 数 天 内 对 生物 胁 
迫 都 很 敏感 , 以 后 , 随 胁 迫 天 数 的 增加 植物 抗 虫 性 增 
558. 但 目 身 适应 度 (Cfitness) 降 低 。 上 虫害 诱导 的 直接 
防御 反应 中 ,植物 次 生 代 谢 的 消耗 很 大 《Karban and 
Baldwin, 19977。 例 如 , 昆 忠 取 食 野生 型 欧州 防风 草 ， 
P FIRIR A ERRAR C Zanger et al.» 19972. 2 
果 植 物 大 部 分 能 量 用 于 增加 呼吸 代谢 而 使 分 配给 其 
他 活动 的 能 量 减 少 。 烟 香草 受害 虫 攻击 后 ,植物 
6% 的 氨 素 用 于 增加 烟 碱 的 合成 ， 造 成 供给 其 他 活 
动 (如 种 子 生长 BIS ASE Cvan Dam and Baldwin: 
1998). 


1 期 


Rs A 


Enzymes or proteins 
蛋白 酶 抑制 剂 Protease inhibitors 
丝氨酸 蛋白 酶 抑制 剂 


Serine protease inhibitor 


氧化 酶 Oxidative enzymes 
Z& Ro SR. IBS Polyphenol oxidase 


过 氧化 物 酶 Peroxidase 
脂 氧 合 酶 Lipoxygenase 


抗坏血酸 氧化 酶 Ascorbate oxidase 


葵 丙 烷 类 代谢 途径 酶 
Phenylpropanoid enzymes 


AE VS ARR SE SN 


Phenylalanine ammonia-lyase 
A SAH R&B Terpenoid enzyme 
ts & B§¥ Terpene synthase 


Ras dz 
Carbohydrate-binding proteins 
JLT Jit BE Chitinase 


降低 活性 Reduced activity 
升 高 活性 Increased activity 
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表 1 昆虫 取 食 诱导 的 植物 防御 酶 系 或 蛋白 质 类 
Table 1 Defensive enzymes and proteins induced by herbivory 


植物 


Plant 


# Hi Lycopersicon esculentum 、 
Ey Solanum tuberosum 、 
KEL Glycine max EX Zea mays 等 


Hii L. esculentum 


Bi L. esculentum 


df L. esculentum KE G. max, 
棉花 Gossypium hirsutum 


棉花 G. hirsutum 


K# Hordeum vulgare 6 45 G. hirsutum 


EX Z. mays 


南瓜 Cucurbita pepo 、 
TEX L. esculentum 、 小 坊 Triticum aestivum , 


RAER 


Herbivore 


WERE Ash di 
Larvae of Lepidoptera 


SEES Sm 

Larvae of Lepidoptera 
P132 Bemisia argentifolii 
MESH oy di 

Larvae of Lepidoptera 
美洲 棉铃 忠 


Helicoverpa zea 
蚜虫 Schizaphis graminum 
HEST Aphis gossypii 


BE Se E 
Spodoptera exigua 


EPA B. argentifolii 
VEU S. graminum 


8-1,3 MR EM B-1,3 glucanase i Sorghum bicolor, = Wi 3& Trifolium 
病程 相关 蛋白 (PR) ee 
Pathogensis-related protein 
PR-1 fein L. esculentum HA B. argentifolii 
PR-10 土屋 三 叶 草 - ZL BB s 
T. subterraneum Halotydeus destructor 
表 2 昆虫 取 食 和 伤口 诱导 的 植物 次 生化 合 物 
Table 2 Phytochemicals induced by herbivory and wounding 
植物 次 生物 质 植物 ER 
Phytochemicals Plant Herbivore 
酚 类 化 合 物 Phenolics 
酚 酸 Phenolic acids 棉花 Gossypium hirsutum RSE Anomis flava 
A GR Furanocoumarins ”欧洲 防风 草 Parsnip 伤口 Wounding 


TT GR Coumarins 


单 宁 Tannin 


总 酚 Total phenolics 


蓝 类 化 合 物 Terpenoids 

#17} Monoterpenes 

im) Gossypol 

含油 树脂 Oleoresin 
生物 碱 Alkaloids 

烟 碱 Nicotine 

5 NE Hydroxamic acids 


H AS Helianthus annuus 


棉花 C. hirsutum 


冷杉 Abies grandis 
棉花 G. hirsutum 
冷杉 A. grandis 


烟草 Nicotiana tabacum 


JN Triticum aestivum 


H H Se A d 


Zygogramma excalmationis 


伤口 Wounding 
SFE Diuraphis noxia 


PEAY Quercus 、 un" 
棉花 G. hirsutum Ocneria dispake 
HERS Betula lenta FR Quercus, WASH EI WAS 


Lepidoptera, Coleoptera, etc. 


S538 El E, Coleoptera 
棉铃 虫 Helicoverpa armigera 
甲虫 Bark beetle 
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此 外 , 在 昆虫 与 植物 的 协同 进化 过 程 中 , 特定 
的 昆 忠 种 类 对 某 些 植物 化 学 防御 会 产生 适应 ,它们 
不 仅 可 以 利用 植物 次 生化 合 物 的 特殊 气味 寻找 寄主 
食物 ,还 可 利用 植物 次 生物 质 防御 天 敌 。 因 此 ,植物 
直接 防御 反应 嚼 能 阻止 大 多 数 屁 忠 的 取 食 ,但 是 能 
量 消耗 巨大 而 且 不 能 阻止 特定 种 类 的 昆虫 取 食 
CAgrawal and Karban,1997)。 一 些 种 类 的 昆虫 在 取 食 
含有 高 浓度 的 捍 白 酶 抑制 剂 的 叶肉 组 织 后 ,会 改变 
消化 道内 的 和 皇 白 酶 的 种 类 , 从 而 保证 正常 的 消化 功 
能 。 甜 菜 夜 蛾 幼虫 取 食 高 度 表 达 焦 白 酶 抑制 剂 基因 
的 烟草 后 ,中 肠 只 有 18% 的 蛋白 酶 活力 被 抑制 , 取 
食 低 筷 白 酶 抑制 剂 水 平 的 非 转基因 烟草 后 ,78% 的 
和 皇 白 酶 活力 被 抑制 。 马 铃 贡 被 秒 莉 酸 里 酯 诱导 后 ， 
木瓜 筷 白 酶 抑制 剂 的 含量 增加 , 马 铃 贡 甲虫 取 食 来 
者 酸 甲 醋 诱 导 的 马铃薯 ,也 会 产生 类 似 的 反应 。 植 
食性 昆虫 的 这 种 补偿 性 反应 ,在 取 食 高 水 平 香 白 酶 
抑制 剂 的 昆 忠 中 是 非常 普遍 的 (Jongsma and Bolter, 
1997; Giri et cl .，1998)。 烟 草 天 蛾 Manduca sexta FX 
食 含 有 烟 碱 的 植物 后 ,诱导 幼虫 体内 PASO 解毒 酶 的 
活性 , 从 而 增加 对 烟 碱 的 解毒 作用 (Snyder and 
Glendinmig,1996)。 近 年 来 研究 发 现 ,一 些 昆虫 能 


截获 未 莉 酸 和 水 杨 酸 发 出 的 信号 ,在 植物 次 生物 质 
产生 之 前 就 增加 体内 解毒 酶 活性 , 以 此 来 抵消 植物 
的 防御 策略 (Li et al. ,2002)。 

忆 之 ,植物 的 直接 防御 反应 不 仅 消 耗 较 大 的 能 
量 , 在 某 种 程度 上 还 能 引起 特定 昆虫 解毒 代谢 能 
的 增强 ,使 昆虫 对 其 产生 适应 性 。 因 此 ,植物 要 保护 
自身 免 受 虫害 , 仅仅 依靠 直接 防御 反应 还 是 不 够 的 。 


2 昆虫 取 食 诱导 的 植物 回 接 防御 反应 


许多 植物 被 昆 忠 取 食 后 能 释放 挥发 性 物质 吸引 
昆虫 天 敌 。 例 如 , 利 马 豆 Phaseolas lunatus ZIRE 
食 后 释放 出 熙 类 和 莽 草 酸 途 径 产 生 的 挥发 性 化 合 
物 ,吸引 二 斑 叶 螨 的 捕食 性 螨 (Dicke et al.» 1990); 
TOR SERH SE BIR GB fes S Je PE I ER P5 | FO 
氧 合 途径 的 产物 ,吸引 小 昔 蜂 Cotesia marginiventris 
TE SE SE DOR ca Hs P3 P7 88, 导 双 被 寄生 的 幼虫 取 食 
能 力 显 著 降 低 CTurlings et al., 19900. TH TZ PA 13 
个 科 20 £ AE SC HR REUS SP n] PRE S| A 
发 性 物质 ,吸引 多 种 捕食 性 和 寄生 性 天 敢 ( 表 3)。 


RI 昆虫 取 食 诱导 的 植物 挥发 性 化 合 物 引 诱 的 昆虫 天 改 
Table 3 Carnivorous natural enemies attracted by herbivore-induced plant volatiles 


植物 植 食性 昆虫 A 参考 文献 
Plant Phytophagous insects Natural enemy References 
利 马 豆 Phaseolus lunatus BENT BS Tetranychus urticae 捕食 性 螨 Phytoseiulus persimilis Dicke. 1990; Dicke et al.» 1990 
玉米 Zea mays 甜菜 夜 峨 Spodoptera exigua FÆRRE Cotesia marginiventris Turlings et al., 1990 
黄瓜 Cucumis sativus BERT BS Tetranychus urticae 捕食 性 螨 Phaseolus lunatus Takabayashi et al., 1994 
棉花 Gossypium hirsutum 美洲 棉铃 虫 Helicoverpa zea 黑头 折 脉 革 蜂 Cardiochiles nigriceps De Moraes et al.. 1998 
玉米 Zea mays 


烟草 Nicotiana tabacum 烟 芽 夜 峨 Heliothis virescens 


EMAR 

Manduca quinquemaculata 

El’) BLS Dicyphus minimus 
烟草 跳 申 Epitrix hirtipennis 
甜菜 夜 娥 Spodoptera exigua 
AAC BL Psylla pyri 

fat BA Xanthogaleruca luteola 


墨 头 折 肪 更 蜂 Cardiochiles nigriceps De Moraes et al.» 1998 


烟草 Nicotiana tabacum PUHBAER ICES Geocoris pallens Kessler and Baldwins 2001 


tE Hyposter exigua 
伦 畏 Anthocoris nemorum 
GNA ERE Oomyzus gallerucae 


Thaler et af.» 1996 
Scutareanu et al., 1997 
Meiners and Hilker 2000 


取 食 后 植物 释放 的 一 种 常见 物质 (Turlings and 


EI Lycopersicon esculentum 
AL BY Pyrus communis 
榆树 Ulmus pumila 


2.1 昆虫 取 食 诱导 的 挥发 性 化 合 物 


屁 忠 取 食 植物 诱导 的 挥发 性 化 合 物 Cvolatiles， 
VOC), 按 合成 途径 分 为 3 类 :第 1 类 是 绿叶 挥发 物 ， 
主要 为 C6 的 醇 或 醛 ,来 源 于 脂 氧 合 途 径 , ERR 
和 亚 油 酸 氧 化 生成 。 一 些 绿叶 挥发 物 可 能 还 参与 直 
接 防 御 反 应 , 如 去 除 HPL ABA IRE PA AH 
PARRA RAS $$ SE pU PERRA. RE RD 
还 可 作为 利 它 素 起 作用 , 如 顺 式 -3- 己 烯 -1- 醇 是 害虫 


Benrey. 1998; Halitschke et al.» 20012. 可 以 吸引 捕 
SPER: Tf 25 — Fb cox -2- CAS ER RAE DA D TE 
Ae TE Eb HR BURG BE, AH ERU JUL SP 
FAS a F ZB DIR E P BETE TR A MS A RH A 2 
间作 为 信号 物质 起 作用 ;许多 亲 电 子 的 a,B- 不 饱和 
乱 基 化 合 物 可 能 共有 谤 导 植 物 抗 逆 反应 和 防御 反应 
的 作用 《Farmer，2001)。 一 般 忠 害 诱导 后 释放 和 较 快 
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的 voc RA THA GE. BHC ZO-3- GUAE BS. 
CF)2-O ER. RAK OMB AT Re 
CLoughrin et al.» 19942. 

第 2 类 VOC RVR T FFARR T2 RI BG SL-S- RE 
BARIERA. Sat TEXTE ROS E 
忠 取 食 起 直接 防御 作用 CHowell et al.» 20002. 还 作 
为 吸引 捕食 性 和 寄生 性 天 敌 的 利 它 素 发 挥 重 要 作用 
CTurlings and Benrey,1998)。 昆 虫 取 食 或 口腔 分 谈 物 
中 的 激发 子 , 可 诱导 植物 释放 单 丫 和 倍 半 桔 化 合 物 
CHalitschko et al.» 2001). YF Sid, 同型 车 和 倍 半 
fih 5 E RN Je CANNE En LER RT RM. AP, 
4,8- 二 甲 基 1,3,7- 王 三 烯 CDMNT) 是 许多 植物 VOC 
的 一 个 重要 组 分 。 一 些 植物 种 类 能 够 转化 烯 丙 基 售 
FHR- GSC E-E TE AREF EX, DMNT 。 受 二 斑 叶 
i5 fo; zz RABEMAJ, GOC -MEERE a 
活性 急剧 增加 ,与 释放 的 DMNT 的 量 存在 很 好 的 相 
ATE. 因此 , C38) CE PE TEAR & LER TE TR Ot F 
DMNT 释放 中 具有 调控 作用 。 橙 花 卜 合成 酶 可 能 调 
控 DMNT 合成 的 起 始 和 其 后 一 系列 步骤 (Degenhardt 
and Gershenzon. 20000. BRB SP BHL gs SLA 
物 的 产生 最 时 发现 是 依赖 于 甲 羟 成 酸 的 途径 , 后 来 
发 现 了 1- 脱 氧 -也 - 木 酮 糖 -$- 磁 酸 途 径 , 最 终 都 能 
^E hts RAR, AIR ETE BE VS F AY A EP 
起 重要 作用 (Piel et al.，1998)。 对 于 植物 利用 不 同 
的 代谢 途径 产生 同一 类 化 合 物 的 生理 和 生态 学 意义 
还 有 待 于 进一步 研究 。 

第 3 类 VOC KET HR Rae. AS DET 
EAE I EG ER Be Je RE E ZU R F A, 水 杨 酸 
FH ef S T EH dE ec PERRA EAE UR 5 EHC Baldwin: 
2001). FANE CU i SS RPG] Mi B) TE eT ERY RES 
BA a ^ESE Cotesia marginiventris 有 吸引 作 用 
CTurlings and Benrey, 1998). S H BO IS 2 D] 
Be IE cie 9| UR-3- H eR OE D] 

ay EBEN dE Er TECA BUR] FREE I VOC 寻找 寄 
X. WEER Oomyzus gallerucae 容易 被 释放 VOC 
的 叶片 吸引 ,从 而 选择 被 里 虫 取 食 的 植物 叶片 TEC 
HRE Xanthogaleruca luteola RERE. BAr, Æ 
RA) we EAN SEXUS VOC 的 组 成 。 寄 生 蜂 Cotesia 
kariyal 仅 被 1~3 龄 粘 忠 幼虫 取 食 的 玉米 所 吸引 ,而 
对 4 龄 以 后 幼虫 无 效应 CTakabayashi and Dicke: 
1996)。 可 能 寄生 前 者 对 植物 组 织 损伤 程度 较 小 , 然 
而 引起 这 种 特异 的 机 制 目 前 还 不 清楚 。 

虫害 诱导 植物 释放 的 VOC 还 可 以 影响 相 邻 的 
健康 植株 。 利 马 豆 被 二 斑 叶 螨 侵 染 后 , 其 相 邻 植株 


对 捕食 性 螨 的 吸引 力 增 加 ,对 二 斑 叶 旺 的 敏感 性 降 
低 。 用 雌 二 斑 叶 螨 侵 染 利 马 豆 叶 片 1~3 天 ,可 诱导 
邻 未 被 侵 染 叶片 中 编码 病程 相关 和 集 白 、 脂 和 氧 合 梅 、 
末 丙 氨 酸 解 氨 酶 和 法 尼 基 焦 磷 酸 合成 酶 ( 异 成 二 烯 
类 化 合 物 合成 途径 中 的 酶 ) 基 因 的 表达 (Arimura et 
al .，2000)。 这 些 基因 的 表达 方式 与 外 源 性 末 莉 酸 
户 导 的 基因 表达 方式 类 似 ,但 脂 氧 合 酶 抑制 剂 羟 氛 
基 水 杨 酸 能 够 阻止 基因 的 表达 , 说 明 来 莉 酸 是 诱导 
邻 植物 基因 表达 所 必须 的 信号 物质 之 一 。 
2.2 昆虫 的 特异 性 激发 子 (Cinsect specific elicitors? 

任何 来 源 于 昆虫 并 与 植物 在 细胞 水 平 发 生 互 作 
的 化 合 物 都 是 潜在 的 激发 子 (Kessler and Baldwin: 
2001). MASA E ER LI S 4 OR 2. FP B9 P7 80 38 
中 分 离 得 到 了 昆虫 特异 性 的 激发 子 ,2 类 物质 都 能 
与 虫害 造成 的 伤口 相 接触 。 昆 虫 消化 适中 的 一 些微 
生物 与 口腔 分 泌 物 中 激发 子 的 形成 有 关 CSpiteller et 
al.» 2000). 

BERRI SA voc 的 释放 可 以 利用 咀嚼 式 
口 嚣 昆虫 的 口腔 分 泌 物 或 茉莉 酸 处 理 进行 模拟 。 鳝 
翅 目 昆虫 口腔 分 泌 物 中 有 2 类 物质 可 引起 植物 的 防 
御 反 应 。 第 1 类 为 水 解 酶 ,例如 大 菜 粉 蝶 Pieris 
brassica 幼虫 口腔 中 B- 葡 萄 糖 音 酶 可 引起 甘蓝 VOC 
的 释放 (Mattiacci et al.» 1995); 又 如 美洲 棉铃 虫 唾 
液 腺 中 的 葡萄 糖 氧化 酶 , 葡萄糖 氧化 酶 通过 伤口 部 
位 产生 HO, ,抑制 植物 体 中 烟 碱 的 合成 CFelton and 
Eichenseer. 19992; JI 5. Att BL Bemisia tabaci 唾液 
中 的 碱 性 磷酸 酶 CFunk，2001) 以 及 蚜虫 唾液 中 一 系 
列 水 溶性 的 消化 酶 CMiles，1999) 也 可 能 是 激发 子 ; 
第 2 类 激发 子 是 在 夜 蛾 科 幼 虫 中 发 现 的 脂肪 酸 - 毛 
ARS UL Albom et al.» 1997; Pohnert et al.» 
1999). AIRE Se PMR O BS Ar P) Coral secretion) 的 
N-( 17-7255 ME REEL ARR. B6 99 S SS BAY 
FARE Pe AE mR S| IRA. Ba. VEZ He 
Ao RE. AERTS TIAE uERH RAG SHRM R 
物 的 作用 。 上 虫害 诱导 的 许多 间接 防御 反应 都 可 用 脂 
肪 酸 - 握 基 酸 斩 合 物 在 伤口 上 涂抹 进行 模拟 。 脂 肪 
R- ARISE RA RK, PL UR TE 
来 和 莉 酸 增加 以 及 虫害 防御 基因 调控 有 关 (Halitschko 
et al..200D. SRAMA, 昆虫 口腔 分 认 物 激发 
的 VOC,; 释放 能 力 较 差 (Schittko et al.» 2000). 

另 一 类 昆虫 特异 性 的 激发 子 由 长 链 二 元 醇和 3- 
FET RE ER P OB OME fT. EASE SRR EET GRR 
产 卵 液 一 起 排出 ,因此 称 为 "Bruchins”。 在 某 些 基因 
型 的 菜豆 中 , 这 种 激发 子 可 激发 豆 英 的 鳌 生 性 生长 ， 
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AEIR AD ALM Pn OR BAL TT en. HE TS AT ER 27] BEA 2 
英 的 时 间 , FIRT BH AS BAA RIA (Doss 
etal.» 2000). E41, HAT R FB P= BE te SE: 
发 寄主 植物 产生 特异 性 的 VOC (Meiners and Hilker: 
2000), 这 些 挥发 性 化 合 物 能 够 吸引 象 甲 寄生 蜂 。 

目前 昆 忠 激发 子 诱导 植物 防御 反应 的 过 程 还 不 
清楚 。 病 原 菌 激发 植物 防御 反应 时 ,植物 中 存在 识 
别 抗 性 基因 产物 的 受 体 , 而 昆虫 激发 的 防御 反应 没 
有 发 现 相 似 的 受 体 。 一 种 机 制 认 为 ,激发 子 中 的 葡 
萄 糖 氧化 酶 可 能 增加 取 食 部 位 的 过 氧化 氧 产物 , 通 
过 形成 活性 氧 激发 防御 反应 (Felton and Eichenseer: 
1999); 另 一 种 机 制 认 为 , 寄生 性 真菌 Trichoderma 
viridae 产生 的 通道 -形成 肽 (channel-forming peptides? 
激发 了 利 马 豆 挥 发 物 释放 (Engelberth et al.» 2000), 
但 在 昆虫 唾液 中 尚未 发 现 这 种 通道 -形成 肽 。 在 烟 
草 - 烟 草 天 蛾 体系 中 ,烟草 天 蛾 口腔 分 泌 物 中 的 脂肪 
R- SA SEAR es AR A RA Z IS, 从 而 改变 
损伤 造成 的 反应 。 

2.3 ”茉莉 酸 和 水 杨 酸 的 作用 

c X e EP AR oh my 59 AR 3 
Cpmstaglandins) 的 信号 物质 , 它 与 哺乳 动物 前 列 腺 素 
在 结构 上 非常 类 似 , P9 p BU P4 ot All ERR 
TE DUR SRA AR TERE TA Ca Vad Pe. i dig ie . 
创伤 反应 、 繁 殖 及 信号 交流 中 发 挥 非常 重要 的 作用 
(Liechti and Farmer, 2001). HERM FH ES Ab FE HD 
Ja BE 0283 ho EH [8] ese EL a aes, TERN] SS SG 
植物 中 , RAR FE aS SY VOC 5; DEM iia ms RE 
JR BO 2S TUA, Ve 88 KR H Re Æ TEL 2 T8] Sz DJ 80 a PE 8 
的 信号 物质 。 用 植物 乙 和 炳 感受 抑制 剂 1- 甲 基 环 内 烧 
Fob EE OK FG BR Be Zhi A VOC 的 释放 量 降 
IR (ERE WR Su BS FBS BAR BA UA HS A BRR ET 
发 性 化 合 物 释 放 中 起 重要 的 调节 作用 ,而 植物 对 乙 
烯 的 感受 决定 了 挥发 性 物质 的 释放 程度 (Schmelz et 
al.» 2003). 

BRR 8l ARS), ZI RR UTE ASS RB ES T B 
er Us Sheila BC. CPE EAS RU & 
Vr zt YEJINX uu m P ES C Takabayashi and 
Dicke; 19960. Ern xi = Pi fl Bz hy TRO AY Se EL 
KC Arimura et al . » 20002. 

特定 的 茉莉 酸 和 水 杨 酸 混合 物 处 理 植物 可 产生 
与 二 斑 叶 螨 危 害 相似 的 挥发 性 物质 。 水 杨 酸 甲 酯 和 
水 杨 酸 水 溶液 处 理 植 物 后 诱导 酸性 几 丁 质 酶 点 白 基 
和 基本 病程 相关 和 售 白 (basic pathogen-related 
protein) 基 因 的 表达 。 因此 水 杨 酸 和 茉莉 酸 的 信号 


途径 部 参与 了 二 斑 叶 螨 危 害 诱 导 的 植物 间接 防御 反 


M e 


3 植物 防御 反应 中 几 种 信号 途径 的 相 
互 作用 


水 杨 酸 和 来 莉 酸 是 植物 防御 反应 的 信号 物质 。 
水 杨 酸 主 要 在 植物 对 病原 菌 的 过 敏 反 应 和 系统 获得 
抗 性 中 起 作用 《Maleck and Dietrid，1999), 它 还 可 能 
BST mu st ur ra Cnm E., SEH a SAY US S 
EHRE. RARA £a EEL 
(5 E ATEA Jn A A SS F 3 ELEC 18 pa oz 
AREF. KAR KARAZ BS RIE 
之 间 可 以 相互 影响 。 例 如 ,水 杨 酸 和 它 的 作用 类 似 
物 2, 6-— A FE AR C2. 6-dichloroisonicotinic acid. 
INA #0 RH BE — WC benzothiadiazole, BTH2 PI 4/1 il 4X 
赖 秒 莉 酸 的 防御 基因 的 表达 ,其 原因 可 能 是 水 杨 酸 、 
INA 或 BTH 抑制 了 来 莉 酸 的 合成 和 茉莉 酸 的 作用 
(Pena-Cortes et al.» 19932. F, 受 烟草 花 叶 病 毒 
CTMV) 侵 染 的 烟草 表达 系统 获得 抗 性 基因 后 ,个 能 
产生 正常 植株 的 秒 莉 酸 介 导 的 伤口 反应 , 原因 可 能 
是 TMV 侵 染 后 水 杨 酸 水 平 增加 ,抑制 了 苹 莉 酸 信号 
途径 《Preston et al.,1999)。 因 此 ,用 高 度 表 达 水 杨 
酸 的 方法 以 增加 植物 对 广 谱 性 病原 菌 抗 性 的 途径 ， 
可 能 会 使 植物 对 昆虫 或 另外 一 些 病 穆 真菌 的 抗 性 降 
低 。 很 多 报道 都 认为 冬 莉 酸 和 乙烯 具有 协同 作用 ， 
它们 能 够 协同 激活 编码 防御 借 白 ( 如 和 焦 白 梅 抑 制剂 》 
的 基因 。 某 些 情况 下 ,来 莉 酸 和 乙 烦 能 够 促进 水 杨 
酸 的 作用 导致 病程 相关 入 白 基因 的 表达 。 沉 默 簿 琴 
氨 酸 解 氨 酶 基因 , 获得 低 水 平水 杨 酸 的 转基因 烟草 ， 
对 TMV 表现 出 较 低 的 系统 获得 抗 性 而 对 烟 李 夜 蛾 
Heliothis virescens 幼虫 抗 性 增加 , ME RAAA RR 
解 氨 酶 基因 的 烟草 对 TMV 的 系统 获得 抗 性 增加 而 
对 美洲 烟 夜 蛾 幼 忠 的 抗 性 下 降 《Felton and 
Eichenseer. 1999)。 利 用 系统 获得 抗 性 诱导 物 BTH 
处 理 , 番 闸 对 甜菜 夜 蛾 的 抗 性 降低 ,原因 可 能 是 BTH 
抑制 对 草酸 的 合成 或 增加 水 杨 酸 的 合成 。 苹 者 酸 处 
SREY A TARAS? Arabidopsis 能 增加 其 对 埃及 棉 叶 点 
Spodoptera littoralis 的 抗 性 CStotz et al.» 20000. Rm 
茉莉 酸 反 应 途径 的 突变 体 Coil HR BORG ERUR, 
缺乏 系统 获得 抗 性 的 突变 体 nprl MRA m R 
有 较 高 的 抗 性 。 

在 烟草 与 烟草 天 蛾 系统 中 存在 一 些 特殊 的 情 
况 。 妆 烟草 被 耐 烟 碱 的 烟草 天 蛾 取 食 后 , SHR FAT BR IC 
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平 增加 ,一 般 同 机 械 伤 害 的 程度 成 正比 ,随后 形成 来 
莉 酸 高 蜂 , 产 生 2 ~ 10 倍 的 伤害 水 平 引 起 的 茉莉 酸 
量 , 在 昆虫 继续 取 食 前 迅速 传导 到 时 片 前 问 (Sehittko 
et al. ,2000)。 伤 口 和 莱 莉 酸 诱导 的 反应 不 产生 乙 
烯 , 但 烟草 天 蛾 取 食 能 诱导 乙烯 大 量 产 生 , 并 在 幼虫 
取 食 过 程 中 一 直 存 在 。 乙 烯 抑制 了 伤口 和 及 莉 酸 诱 
导 的 烟 碱 合成 .WaPMT1 基因 表达 等 植物 的 直接 防 
御 反 应 (Winz and Baldwin, 2001) ,但 不 抑制 释放 VOC 
的 间接 防御 反应 ,因而 能 够 吸引 寄生 性 天 敌 (Kessler 
and Baldwin, 2001) ,但 这 种 间接 防御 不 能 被 伤口 诱 
导 (Halitschko et al .，2001)。 总 之 ,烟草 天 蛾 取 食 会 
导致 烟草 对 害虫 的 直接 防御 ( 烟 碱 合成 ) 反 回调 控 ， 
而 对 间接 防御 进行 正 向 调控 ,释放 吸引 天 敌 的 化 合 
物 。 由 于 烟 碱 能 被 烟草 天 蛾 所 代谢 并 作为 烟草 天 蛾 
对 寄生 蜂 的 防御 物质 ,因此 烟草 可 能 调整 自身 的 变 
化 增加 间接 防御 以 对 抗 烟草 天 蛾 的 取 食 。 


4 ”结语 和 展望 


植物 对 生物 胁迫 的 反应 非常 敏感 ,同一 种 植物 


ERNE 
HRA 


Herbivore 
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病原 草 侵 染 
(一 些 真 菌 ， 非 SA fk 
#4) Pathogen 


infection (some fungi, an 
non SA-dependent) 


herbivores (aphids, = FER ae and licitors (e.g. volicitin) 
whiteflies and leafminers) Tetranychus 
产生 JA 和 ET JA 和 ET 产生 SA 产生 JA. ZIRH ? 产生 
JA and ET production JA and ET production SA production JA, ethylene and ? production 
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Indirect defense 


挥发 性 化 合 物 
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wounding 
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对 不 同 种 类 昆虫 或 病原 菌 的 反应 可 能 完全 不 同 , 当 
一 种 防御 机 制 不 能 达到 自我 保护 的 目的 时 ,植物 还 
能 进行 自我 调整 ,选用 另 一 种 更 为 有 效 的 防御 机 制 
(如 在 烟草 -烟草 天 蛾 系统 中 )。 植 物 激素 水 杨 酸 OR 
者 酸 和 乙烯 在 植物 防御 反应 的 信号 转 导 途径 中 发 挥 
主要 作用 ,三 者 之 间 的 信号 途径 可 以 相互 作用 ,或 者 
协同 或 者 持 抗 ,它们 不 仪 在 病原 菌 诱导 的 植物 防御 
反应 中 作为 信号 物质 ,还 是 虫害 诱导 的 直接 防御 反 
应 或 间接 防御 反应 中 的 信号 物质 (图 1)。 因 此 ,最 
早 发 现 的 植物 依赖 水 杨 酸 途径 的 抗 病 性 和 依赖 某 莉 
酸 途 径 的 抗 虫 性 的 观点 存在 一 定 的 局 限 性 。 水 杨 
酸 .茉莉 酸 和 乙烯 之 间 的 相互 作用 为 激活 植物 多 抗 
机 制 提 供 可 能 ,并 有 可 能 使 植物 一 种 信号 途径 的 作 
用 超过 另 一 种 信号 途径 ,对 特定 人 侵 的 生物 提供 最 
佳 的 防御 机 制 。 植 物 对 昆虫 的 间接 防御 机 制 充 分 利 
用 生物 的 生理 自主 性 ,协调 植物 -害虫 -天 敌 甚 至 植 
物 -植物 之 间 的 相互 关系 ,对 植物 消耗 小 ,对 天 敌 有 
利 无 害 。 因 此 ,与 利用 直接 防御 反应 的 抗 虫 植物 相 
比 ,利用 植物 间接 防御 反应 的 转基因 抗 虫 植物 具有 
更 加 广阔 的 应 用 前 景 。 


dur (MOOR Sh) 和 


MAF Cin volicitin) 


Herbivores (e.g. caterpillars 






SA-inducible 
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图 1 植物 防御 反应 中 的 信号 途径 
Fig. 1 Signaling pathways involved in plant defense responses 
SA: 水 杨 酸 Salicylie acid; JA: JE NE Jasmonic acid; ET: 乙烯 Ethylene; SAR: 系统 获得 抗 性 Systemic acquired resistance; 
PI: SE E BET FFA Proteinase inhibitors; PPO: 多 酚 氧 化 酶 Polyphenol oxidase; PR: 病程 相关 和 蛋白 Pathogenesis-related protein; 


?: 未 知 的 信号 物质 An unknown endogenous signal. 
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